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"O entendimento da natureza através do pensamento é algo como tentar reproduzir o 
contorno de uma caverna com o auxílio de uma lanterna com um facho de luz muito fino. 
O facho de luz e a série de pontos por ele iluminados devem ser guardados de memória e é 
com base nesse registro que o aspecto geral da caverna tem de ser reproduzido. Na 
prática, portanto, o cientista deve forçosamente usar sua intuição para apreender o 
conjunto da natureza, mesmo sem acreditar nela. Deve sempre deter-se para comparar a 





RESUMO ................................................................................................................................ 8 
ABSTRACT ............................................................................................................................ 9 
INTRODUÇÃO GERAL  
Cores em borboletas: produção, percepção e função ......................................................... 10 
Heliconíneos: sistemática e alguns traços de importância ecológica ................................. 15 
Mimetismo e especiação em Heliconius ............................................................................ 18 
Coloração e comunicação visual em Heliconius ................................................................ 21 
As Heliconius no Sul do Brasil e alguns co-mímicos ........................................................ 24 
Os problemas e abordagens escolhidos para este estudo ................................................... 30 
Objetivos ............................................................................................................................ 38 
ARTIGO 1: Quem vê o quê: uma abordagem físico-sensorial sobre o mimetismo em 
borboletas do Sul do Brasil ................................................................................................ 39 
ARTIGO 2: Eficácia da coloração como sinal mediador do reconhecimento específico em 
três pares de borboletas miméticas do Sul do Brasil ......................................................... 82 
ARTIGO 3: Etologia comparada da corte em três borboletas Heliconius: possíveis relações 




DISCUSSÃO GERAL  
Síntese dos resultados ........................................................................................................127  
Trade-offs na evolução de sinais: os casos de Heliconius ................................................ 129 
Considerações finais e perspectivas ................................................................................. 134 
REFERÊNCIAS .................................................................................................................... 146 
ANEXO 1: Dimorfismo sexual e reconhecimento de parceiros em Heliconius ethilla narcaea 
(Lepidoptera, Nymphalidae) ............................................................................................ 147 
ANEXO 2: Capacidade visual no reconhecimento de parceiros a partir do dimorfismo 














O estudo de adaptações deve levar em conta que a forma das características dos 
organismos afeta os desempenhos de mais de uma função, sendo, portanto, modificada por 
mais de uma pressão seletiva. Estas diferentes demandas podem ser conflitantes, como no 
caso da seleção convergente para mimetismo contra a seleção divergente para o isolamento 
reprodutivo. As borboletas Heliconius utilizam o padrão de coloração de advertência das 
asas também para o reconhecimento de parceiros, o que acaba por gerar um conflito de 
sinais em potencial quando duas ou mais espécies simpátricas compartilham seu padrão. 
Neste trabalho, as cores das asas de três espécies de Heliconius e de alguns co-mímicos do 
Sul do Brasil são investigadas através de duas abordagens: uma físico-sensorial, a fim de 
se caracterizar as diferenças entre cores co-miméticas em termos de discriminabilidade por 
diferentes tipos de visão, incluindo borboletas e aves; e uma etológica experimental, 
avaliando a eficácia da coloração das asas como sinal de reconhecimento específico. Uma 
terceira abordagem procurou caracterizar e comparar a corte das três espécies de 
Heliconius a fim de se explorar mecanismos adicionais de reconhecimento específico e 
possíveis relações com a convergência mimética. As análises físico-sensoriais deram 
suporte à hipótese recente de diferenças crípticas nas cores como um possível sinal privado 
de comunicação para as Heliconius, mas os testes comportamentais contrariaram esta 
expectativa, revelando um alto grau de interferência reprodutiva entre co-mímicos, além de 
um grau moderado entre não mímicos. A análise comparada da corte sugeriu uma 
influência maior do mimetismo do que da filogenia sobre a semelhança entre padrões 
comportamentais. Propomos que esta relação se dê indiretamente através da convergência 





The study of adaptation should take into account that the form of characteristics in 
organisms affects the performance of more than one function, and therefore are modified 
by more than one selective pressure. These various demands can be conflicting, as in the 
case of convergent selection for mimicry against divergent selection for reproductive 
isolation. The Heliconius butterflies use the advertising wing color pattern also for mate 
recognition, which ultimately generates a potential signal conflict when two or more 
sympatric species share its pattern. In this work, the wing colors of three species of 
Heliconius and some co-mimics from Southern Brazil are investigated through two 
approaches: a physical-sensory, in order to characterize the differences between co-
mimetic colors in terms of discriminability by different types of view, including butterflies 
and birds; and an experimental ethological, evaluating the effectiveness of wing coloration 
as a specific recognition signal. A third approach aimed to characterize the courtship of the 
three species of Heliconius in order to explore additional mechanisms of specific 
recognition and possible relations with mimetic convergence. The physical-sensory 
analyzes supported the recent hypothesis of cryptic differences in color as a possible 
private communication signal for Heliconius, but behavioral tests contradicted this 
expectation, revealing a high degree of reproductive interference between co-mimics, and 
in addition a moderate degree between non-mimics. The comparative analysis of the 
courtship suggested a greater influence of mimicry than phylogeny on the similarities 
between behavioral patterns. We propose that this relationship happens indirectly through 





Cores em borboletas: produção, percepção e função 
Produção das cores em borboletas 
O padrão de cores na asa de uma borboleta é na verdade um mosaico de escamas 
monocromáticas. A cor de cada escama pode ser química, quando se deve à presença de 
pigmentos, ou estrutural, quando é determinada pela sua forma e pelo arranjo espacial de 
seu conjunto. Os principais pigmentos das asas de borboletas pertencem a quatro 
categorias químicas: melaninas, omocromos (e seus precursores), pterinas e flavonóides. 
Omocromos são pigmentos que variam do vermelho ao marrom e são derivados do 
triptofano pela rota da quinurenina (Nijhout 1991). No gênero Heliconius, o vermelho e 
alguns tons de laranja amarronzado são o estado oxidado e o reduzido, respectivamente, da 
xantomatina, um omocromo; e o amarelo é a 3-OH-quinurenina, um dos intermediários da 
rota da quinurenina (Gilbert et al. 1988). 
Visão de cores em borboletas e outros animais 
A visão ocorre pela da detecção de luz incidente propagada através de um ambiente, 
refletida de ou transmitida de uma superfície, capturada finalmente por um olho (Lythgoe 
1979). A habilidade para se detectar, discriminar e analisar as distribuições de 
comprimento de onda da luz é referida como “visão em cores” (Lythgoe 1979, Wyszecki 
& Stiles 1982). Afirmações bem embasadas de que animais não humanos possuem visão 
em cores remetem ao período da história natural (e.g. Lubbock 1889), mas a primeira 
demonstração experimental desta habilidade ficou a cargo de von Frisch (1914/1953), em 
Apis mellifera. Mesmo assim, a maioria dos conceitos e princípios da teoria da visão em 
cores usados hoje é derivada da percepção e da psicofísica em humanos, tendo sido os 
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modelos que relacionam nossa discriminação de cores com as respostas de receptores e 
mecanismos neurais subjacentes originados ainda no século XIX (Maxwell 1860, Hering 
1878/1964 e Helmholtz 1909/1962).  
O entendimento das cores começa da nossa experiência subjetiva. Desta forma, as cores 
possuem três propriedades: matiz, saturação e brilho. O brilho é um valor em uma escala 
acromática que vai do preto ao branco, passando por todas as tonalidades de cinza, 
podendo ser também entendido como a intensidade de um sinal luminoso. A saturação 
descreve a similaridade de uma cor com uma luz acromática, isto é, com o branco, o preto 
ou qualquer tom de cinza. O rosa, por exemplo, é um vermelho com baixa saturação, pois 
se aproxima mais do branco do que um vermelho “puro” (com alta saturação). A saturação, 
assim, também pode ser entendida como um grau de “pureza espectral”. O matiz, por fim, 
se refere às demais diferenças em cores que não são devidas ao brilho ou à saturação. É a 
diferença do matiz que dá a identidade a uma cor e faz com que as reconheçamos como 
“verde” ou “amarelo”, independentemente de seu brilho ou saturação. Assim, de acordo 
com estas propriedades, qualquer cor tem uma qualidade acromática (brilho) e duas 
cromáticas (matiz e saturação). Pode-se concluir, portanto, que um animal possui visão em 
cores quando ele é capaz de discriminar duas luzes de diferentes composições espectrais 
(conjunto de comprimentos de onda) independentemente de sua intensidade, isto é, de seu 
brilho (Kelber et al. 2003). 
O processamento visual se inicia com a captura de fótons por um órgão sensível à luz 
(olho), geralmente via fotopigmentos contidos dentro de células fotorreceptoras. Um 
requisito fundamental para a visão em cores é que haja pelo menos dois diferentes tipos de 
fotorreceptores (em relação à sua sensibilidade espectral), pois de acordo com a teoria do 
“processamento baseado em oponência” a cor é percebida através da comparação neural 
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entre os estímulos relativos de diferentes tipos de fotorreceptores. Ou seja, uma mesma 
razão de estímulo entre as três classes de cones em humanos, por exemplo, 
independentemente da sua intensidade, produz a mesma sensação de matiz e saturação, isto 
é, resulta na mesma informação de “cor” (Kemp et al. 2015). 
Os pigmentos visuais consistem quase que universalmente de proteínas denominadas 
“opsinas”, cujas propriedades de absorção são altamente conservadas (Dartnall 1953). Isto 
significa que uma vez conhecendo-se o comprimento de onda máximo absorvido por um 
pigmento (λmax) pode-se calcular sua curva de absorbância teórica no espectro, seguindo 
padrões pré-estabelecidos experimentalmente (e.g. Govardovskii et al. 2000; Stavenga 
2010). A luz que atinge estes fotopigmentos pode ainda ter sido modificada por reflexão ou 
filtragem devido a estruturas diversas. Uma destas estruturas são as “gotas de óleo” (oil 
droplets) localizados dentro das células fotorreceptoras de alguns vertebrados (Liebman & 
Granda 1975). Filtros intracelulares como as gotas de óleo parecem ter evoluído em muitos 
grupos como um meio de afinação da sensibilidade espectral e/ou melhoramento da 
discriminação de cores (Cronin & Caldwell 2002; Vorobyev 2003; Hunt et al. 2009; 
Saarinen et al. 2012).  
O padrão geral de organização da visão de cores em borboletas é similar ao de abelhas e 
zangões. Nestes grupos, o sistema de visão de cores é baseado em três tipos de 
fotorreceptores, com sensibilidades máximas nas faixas do ultravioleta, do azul e do verde 
(Stavenga & Arikawa 2006). Se olharmos para a variabilidade de fotorreceptores dentro de 
cada grupo, no entanto, as borboletas se destacam em relação a himenópteros, aves e 
primatas – grupos que apresentam pouca variabilidade de fotorreceptores. As borboletas 
são definitivamente diferentes: houve uma notável irradiação de sensibilidades espectrais 
em seus fotopigmentos (Osorio & Vorobyev 2008). As borboletas evoluíram a partir das 
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mariposas, que possuem três fotorreceptores, cada um contendo um pigmento visual 
específico. Alguns grupos preservaram este arranjo ancestral, mas muitas borboletas 
possuem mais do que três, em particular no gênero Heliconius, conforme será melhor 
discorrido mais adiante.  
Funções das cores em borboletas 
As cores possuem pelo menos três funções bem conhecidas em borboletas: 
termorregulação, defesa e sinalização sexual (Scoble 1992). Ao mesmo tempo em que as 
duas últimas se assemelham por serem formas de comunicação – inter e intraespecífica, 
respectivamente – são justamente as que mais se opõem em outros aspectos. Na coloração 
críptica a proteção se dá por um padrão difícil de ser distinguido do substrato. No 
aposematismo os indivíduos possuem cores vistosas e contrastantes que alertam e ensinam 
os predadores sobre sua impalatabilidade (ou outro mecanismo de defesa). Associado ao 
aposematismo existe o mimetismo, onde espécies palatáveis adquirem o mesmo fenótipo 
de modelos impalatáveis (mimetismo Batesiano – Bates 1862); ou diferentes espécies 
impalatáveis convergem para um mesmo fenótipo (mimetismo Mülleriano – Muller 1879). 
Apesar de frequentemente confundidos, os dois tipos de mimetismo são, em alguns 
sentidos, exatamente o oposto um do outro. O mecanismo evolutivo comum a ambos é a 
divisão dos custos de mortalidade resultantes do processo de aprendizado dos predadores. 
Esta seleção dependente de frequência, contudo, é inversa entre os dois casos. No 
mimetismo Batesiano o aprendizado é prejudicado com o aumento da densidade de 
indivíduos da espécie mímica, palatável, que pode assim ser considerada uma parasita do 
sinal de advertência da espécie modelo, impalatável. No mimetismo Mülleriano, por outro 
lado, o aprendizado dos predadores é melhorado com o aumento da densidade de qualquer 
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uma das espécies, pois ambas contribuem para reforçar a associação entre coloração e 
impalatabilidade, podendo assim ser consideradas mutualistas (Ruxton et al. 2004).  
De um modo geral, podemos dizer que a seleção natural para defesa anti-predatória tende a 
dificultar a detecção (coloração críptica) ou confundir a identificação (mimetismo) dos 
indivíduos portadores da coloração. A seleção para a sinalização sexual, por outro lado, 
tende a aumentar a eficiência do reconhecimento de parceiros, gerando padrões com alta 
razão sinal/ruído e exclusividade com respeito à espécie (Silberglied 1984, Vane-Wright e 
Boppré 1993). Existe, portanto, um conflito em potencial entre estas duas funções – 
indivíduos crípticos precisam ser vistos por seus coespecíficos e os miméticos precisam ser 
distinguidos de seus heteroespecíficos. Este conflito em potencial se torna ainda mais 
grave quando as espécies miméticas são filogeneticamente próximas, já que estas muitas 
vezes também compartilham padrões comportamentais e ecológicos (Vane-Wright e 
Boppré 1993).  
Denomina-se trade-off a situação em que um traço não pode melhorar sem que outro seja 
prejudicado. Outra forma de trade-off biológico ocorre quando uma mesma característica 
que melhora a performance em um aspecto da vida do organismo piora a performance em 
outra função (Garland 2014). No caso do mimetismo versus sinalização sexual, a 
semelhança na coloração se enquadra perfeitamente como a característica-chave da 
segunda definição. Em um sentido mais amplo, portanto, trade-off é qualquer situação que 
envolve uma troca entre perda de qualidade em algum sentido por um ganho de qualidade 





Heliconíneos: sistemática e alguns traços de importância ecológica 
Dentro ordem Lepidoptera, o grupo artificial que comporta as borboletas separadamente 
das mariposas é denominado Rhopalocera, e é constituído pela pequena família Hedylidae 
juntamente com as superfamílias Hesperioidea e Papilionoidea. Esta última, as “borboletas 
verdadeiras”, consiste em um grupo monofilético com cinco famílias e aproximadamente 
14.500 espécies, sendo mais de 1/3 delas (cerca de 6.000 espécies) pertencentes à família 
Nymphalidae (Grimaldi & Engel 2005). A diversidade de Nymphalidae, por sua vez, pode 
ser organizada em várias subfamílias, que por sua vez se dividem em tribos. A tribo 
neotropical Heliconiini (subfamília Heliconiinae), conhecida popularmente pela expressão 
“borboletas do maracujá” ou das “videiras-da-paixão” (“passion-vine butterflies”) é 
composta por nove gêneros e tem sido há mais de um século fonte de numerosos exemplos 
e evidências para a ecologia e a biologia evolutiva como um todo, com destaque em alguns 
temas como seleção natural, coevolução, irradiação adaptativa, mimetismo e estrutura de 
comunidades (Beltran et al. 2013). 
Quase a totalidade das espécies de Heliconiini utiliza plantas da família Passifloraceae 
como hospedeiras, relação esta tão estreita que deu o nome popular ao grupo. Esta 
associação íntima entre heliconíneos e passifloráceas também serviu de base para muito do 
que se conhece hoje sobre a coevolução inseto-planta (Benson et al. 1976). 
Seis dos nove gêneros da tribo Heliconiini são considerados “basais” do ponto de vista 
filogenético, sendo os outros três – Eueides, Neruda e Heliconius, mais derivados e 





O gênero Heliconius 
As borboletas Heliconius possuem duas características ecológicas derivadas únicas. 
Compartilhado por todo o gênero (Fig. 1), o uso de pólen na alimentação (e não apenas 
néctar, como nas demais borboletas) provê um grande acréscimo nutricional ao adulto e 
provavelmente é o principal responsável pela altíssima produção de ovos por indivíduo e 
expectativa de vida bem acima da média em borboletas: até seis meses em campo (Boggs 
1981; Gilbert 1972) e até quase nove meses em cativeiro (observação pessoal). 
O outro traço de importância ecológica com origem única dentro do gênero é o cruzamento 
pupal, compartilhado por quase metade (42%) das espécies. Nesta forma de acasalamento, 
os machos procuram ativamente por pupas de fêmeas em meio à vegetação, visitando-as 
com frequência e permanecendo pousados sobre elas à medida que o dia da eclosão se 
aproxima. A cópula ocorre antes da fêmea concluir seu processo de eclosão, ainda com as 
asas não distendidas completamente (Gilbert 1976, Deinert et al. 1994 e Deinert 2003). 
Mesmo nestas espécies, contudo, os machos podem encontrar fêmeas em vôo e dar início a 
um processo de cortejo, o qual pode terminar com o aceite ou a rejeição por parte da fêmea 
(Klein & Araújo 2010). Como as pupas de Heliconius são altamente crípticas visualmente, 
é provável que a comunicação química tenha evoluído de modo mais elaborado nas 








Figura 1. Filogenia do gênero Heliconius, com a indicação de alguns traços de 
importância ecológica e taxonômica.  ♣: uso de pólen; ♥: cruzamento pupal. Extraído de 
Beltrán et al. (2007). 
 
Mimetismo e especiação em Heliconius 
Mimetismo e isolamento reprodutivo 
As borboletas Heliconius (Nymphalidae, Heliconiinae) formam um grupo diverso, 
composto por 42 espécies, algumas das quais possuem ainda uma enorme diversidade 
fenotípica representada por dezenas de subespécies – formas separadas geograficamente 
que divergiram no padrão de coloração das asas. Estas borboletas são impalatáveis e cada 
espécie ou subespécie mimetiza um padrão de outra espécie que ocorra na mesma 
localidade (Brower et al. 1963; Merril et al. 2015). Assim, em uma dada região, pode-se 
encontrar duas ou mais espécies com o mesmo padrão de coloração, enquanto que em 
regiões diferentes ocorrem formas distintas pertencentes a uma mesma espécie. O foco de 
diversidade do gênero é a região amazônica, mas sua distribuição geográfica se estende do 
Uruguai até o sul dos Estados Unidos (Emsley 1965; Turner 1976; Brown 1979; Cardoso 
2005). 
A divergência no padrão de coloração das asas foi um passo crucial da especiação nesse 
grupo, já que além de servirem como mecanismo de defesa as cores também são usadas no 
reconhecimento específico. Diversos trabalhos têm demonstrado que os machos têm 
preferência por fêmeas com o seu próprio padrão de coloração, gerando um grau 
intermediário de isolamento reprodutivo entre as subespécies (McMillan et al. 1997; 
Jiggins et al. 2001; Jiggins et al. 2004; Muñoz et al. 2010; Merril et al. 2011). Assim, uma 
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vez que o isolamento geográfico tenha levado à divergência fenotípica intraespecífica pela 
evolução para diferentes anéis miméticos, a seleção sexual pelos machos atua como um 
reforço do isolamento reprodutivo. Este processo é facilitado por uma forte associação 
genética entre o loco responsável pela preferência sexual por um padrão de coloração e o 
loco responsável pela manifestação do padrão em si (Kronforst et al. 2006; Merril et al. 
2011). 
As funções de defesa e reconhecimento específico, conforme já discutido acima, podem ser 
conflitantes em borboletas, já que o mimetismo gera a convergência interespecífica de 
sinais, enquanto que para o reconhecimento eles devem ser exclusivos de cada espécie 
(Silberglied 1984; Vane-Wright e Boppré 1993). Estrada e Jiggins (2008) demonstraram a 
imperfeição do mecanismo de reconhecimento de parceiros entre subespécies de H. erato e 
seus respectivos co-mímicos de H. melpomene. Os machos de cada subespécie de um par 
mimético utilizam os mesmos sinais visuais das asas para a localização e o reconhecimento 
de fêmeas e gastam um tempo considerável abordando e cortejando seus co-mímicos. O 
cortejo equivocado entre espécies devido a alguma similaridade fenotípica é denominado 
"interferência reprodutiva" (Walker 1974) e trata-se de um fenômeno comum em animais 
(Gröning e Hochkirch 2008). Neste caso de Heliconius, contudo, ele pode também ser 
considerado um custo, ou restrição, para a evolução do mimetismo; ou seja, um trade-off. 
Mimetismo e hibridação 
Ocasionalmente, indivíduos que diferem geneticamente e taxonomicamente se intercruzam 
- fenômeno denominado "hibridação" (Mayr 1963). Pelo menos 13 das 40 espécies de 
Heliconius hibridizam na natureza, sendo os pares mais representativos H. erato com H. 
himera - espécies parapátricas cujos híbridos constituem 9,8 % da população em uma 
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estreita zona de contato - e H. melpomene com H. cydno - espécies simpátricas com uma 
fração de híbridos na ordem de 0,05% da população inteira (Mallet et al. 2007, onde 
também consta uma compilação de todos os dados referentes a registros de híbridos 
interespecíficos em Heliconius e Eueides, o gênero mais próximo).  
Heliconius melpomene e H. cydno são simpátricas ao longo da maior parte da América 
Central e próximo aos Andes, sendo os híbridos regularmente encontrados nas matas da 
Colômbia, Venezuela e Equador. Cruzamentos em cativeiro revelaram que fêmeas 
híbridas, embora viáveis, são estéreis, um efeito da "Regra de Haldane" (Naisbit et al. 
2002). Por outro lado, os machos híbridos são férteis e podem, portanto, transferir genes do 
padrão de coloração de uma espécie para a outra. A esterilidade das fêmeas, portanto, 
embora não com o mesmo nível de importância, deve atuar em conjunto com a seleção 
sexual e com a seleção ecológica contra padrões não defensivos como mecanismo de 
isolamento, permitindo a coexistência e integridade genética de H. melpomene e H. cydno 
(Mallet et al. 1998).  
Heliconius heurippa, contudo, uma espécie simpátrica com H. melpomene melpomene e 
parapátrica com H. cydno cordula no leste da Colômbia, parece ter sido originada 
justamente através da hibridação entre estas duas. Os indivíduos gerados pelo 
intercruzamento das duas últimas em cativeiro apresentaram o mesmo fenótipo que H. 
heurippa. Estes híbridos puderam ainda ser cruzados com H. heurippa da natureza e 
apresentaram forte preferência sexual por fêmeas com seu próprio padrão de coloração. A 
alta frequência de híbridos (8%) na zona de contato, o isolamento geográfico entre as 
espécies parentais e o isolamento etológico por seleção sexual, provavelmente em conjunto 
com outros fatores, propiciaram, portanto, a especiação de H. heurippa (Mavárez et. al. 
2006; Mello et al. 2009). 
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Além da hibridação stricto sensu, isto é, entre espécies distintas, há uma série de estudos 
em zonas híbridas entre subespécies de Heliconius apresentando evidências de especiação 
incipiente e cruzamentos preferenciais intraespecíficos (Arias et al. 2008; Blum 2007; 
Muñoz et al. 2010), assim como de seleção sítio-específica em regiões do genoma 
relacionadas aos padrões de coloração (Baxter et al. 2010; Counterman et al. 2010). 
Mimetismo e introgressão 
A incorporação de genes de uma espécie no genoma de outra - introgressão - é outra 
consequência da hibridação. Diferentemente dos casos acima, onde a seleção contra ou a 
favor dos híbridos desempenha um papel na especiação, a introgressão em Heliconius está 
muito mais relacionada com a adaptação. Análises de sequências de DNA revelaram 
intercâmbio genético entre H. melpomene, H. timareta e H. elevatus, especialmente em 
duas regiões genômicas que controlam o padrão mimético de coloração (The Heliconius 
Genome Consortium 2012) e entre H. hecale, H. melpomene, H. cydno e H. pachinus; 
sendo que a primeira pertence a um clado que divergiu há aproximadamente 2,5 ma 
daquele em que se encontram as outras três (Kronforst et al. 2006; Kronforst 2008). O fato 
de o genoma ser capaz de permanecer aberto ao fluxo gênico por tanto tempo após a 
especiação expande as possibilidades evolutivas que podem ser geradas pela introgressão. 
 
Coloração e comunicação visual em Heliconius 
A produção das cores em Heliconius 
Uma descrição detalhada tanto da ontogênese da pigmentação quanto da ultraestrutura das 
escamas em Heliconius erato phyllis pode ser encontrada em Aymone et al. (2014). Neste 
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estudo, o aparecimento temporal das cores se dá na ordem vermelho, preto, 
prateado/marrom (da região de sobreposição entre as asas, onde se localizam as 
androcônias em machos) e  por último o amarelo. Apesar da natureza essencialmente 
química da coloração em Heliconius, há uma correlação entre ultraestrutura da escama e o 
tipo de pigmento que será nela depositado (Gilbert et al. 1988, Aymone et al. 2014).  
A utilização de omocromos nas escamas das asas foi uma inovação evolutiva da família 
Nymphalidae, uma vez que sua função ancestral era a formação de pigmentos nos olhos 
(Reed & Nagy 2005). Por essa razão, o modelo para a síntese dos omocromos nas asas de 
borboletas é baseado no que se conhece para os olhos de Drosophila.  
Quatro genes cujos produtos participam da rota da quinurenina já foram clonados e tiveram 
seu padrão de expressão analisado em Heliconius (Reed et al. 2008, Ferguson & Jiggins 
2009). vermillion codifica a triptofano oxidase, que converte o triptofano em formil 
quinurenina; enquanto que cinnabar codifica a quinurenina 3-hidroxilase, que converte a 
quinurenina em 3-OH-hidroxiquinurenina. A pigmentação vermelha nas asas anteriores de 
H. erato cyrbia ocorre no momento e no local da transcrição sobreposta destes dois genes. 
Em H. himera, apenas cinnabar é expresso na região de uma mancha amarelada, sendo 
esta cor adquirida pelo recrutamento de 3-OH-hidroxiquinurenina diretamente da 
hemolinfa (Reed et al. 2008). Ferguson e Jiggins (2009) analisaram a expressão de todos os 
genes da rota do omocromo conhecidos para Drosophila ao longo do desenvolvimento 
pupal do par mimético H. erato cyrbia – H. melpomene cythera. De forma complementar 
ao já encontrado, os dados demonstraram que a localização espaço-temporal do pigmento 
vermelho (dihidro-xantomatina) em H. erato é indicada por cinnabar e vermillion, 
enquanto que em H. melpomene esta localização pode ser determinada pelo cinnabar 
sozinho. Assim, tanto padrões de expressão compartilhados quanto divergentes estão 
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associados aos fenótipos miméticos de Heliconius. O mesmo estudo identificou outros 
genes (scarlet e kf) cujo padrão de expressão se correlaciona com a pigmentação das asas. 
Estes genes, portanto, são os mais prováveis alvos de controle dos locos segregados em 
experimentos de mapeamento genômico por cruzamento entre subespécies. 
Comunicação visual intra e interespecífica em Heliconius 
Em Heliconius erato petiverana (que possui uma mancha vermelha nas asas anteriores e 
uma barra de cor creme nas posteriores) foi demonstrada a importância do vermelho para 
diminuir o número de ataques por predadores (Benson 1972), sendo esta uma das poucas 
demonstrações experimentais de seleção natural para mimetismo Mülleriano. Em H. erato 
hydara (que possui apenas a mancha vermelha) o vermelho se revelou como um dos 
estímulos disparadores do cortejo em machos (Crane 1955). Diferentemente desta, já foi 
sugerido, embora apenas com base em observações casuais, que H. besckei (Figuras 2A e 
2B) utilizaria a barra amarela/creme das asas posteriores como sinal de reconhecimento 
específico (Emsley 1970). Recentemente um estudo de Finkbeiner et al. (2014), com uma 
série de elegantes tratamentos experimentais, demonstrou ter as cores muito mais peso do 
que o padrão (arranjo espacial das cores) para evitar a predação e para a atração de machos 
pelas fêmeas, embora no contexto sexual o padrão também tenha se revelado importante, 
mas em menor grau. Os resultados no contexto da predação corroboraram os de Aronsson 
& Gamberale-Stille (2008) de que aves predadoras atentam mais às cores do que ao padrão 
no processo de aprendizado aposemático com sinais visuais.  
Já foi mencionado acima que borboletas apresentam uma maior variabilidade em termos de 
sensibilidade espectral do que qualquer outro grupo já estudado. Nos olhos de Heliconius, 
foram identificados quatro tipos de opsinas com picos de sensibilidade ao redor de 355 nm 
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(UV1), 398 nm (UV2), 470 nm (azul) e 555 nm (ondas longas) (Zaccardi et al. 2006; 
Briscoe et al. 2010; Yuan et al. 2010). Este sistema visual particular do gênero 
provavelmente coevoluiu com a pigmentação das asas, onde o amarelo provém da 3-
hidroxi-quinurenina (3-OHK) e reflete luz também na faixa do ultravioleta. A duplicação 
das opsinas UV em Heliconius, assim, seriam uma adaptação para a discriminação entre 
parceiros coespecíficos e co-mímicos heteroespecíficos, que utilizam pigmentos para o 
amarelo que não refletem na faixa do UV e carecem da segunda opsina sensível ao UV nos 
olhos (Briscoe et al. 2010; Bybee et al. 2012). Em uma comparação dos três principais 
componentes da coloração entre sete pares miméticos formados cada um por uma forma de 
Heliconius numata (polimórfica) e uma espécie de Melinaea, a diferença mais marcante, 
de fato, se deu no amarelo, cuja discriminação foi maior quando confrontada com modelos 
visuais das borboletas do que de aves (Llaurens et al. 2014), corroborando as hipóteses 
derivadas dos estudos com opsinas. 
 
As Heliconius no Sul do Brasil e alguns co-mímicos 
Heliconius no Sul do Brasil 
Quase a totalidade dos esforços de pesquisa sobre mimetismo, isolamento reprodutivo e 
especiação no gênero Heliconius esteve até agora centrada entre o Norte do Brasil e a 
América Central, compreendendo, portanto, espécies, subespécies e populações 
essencialmente amazônicas. Contudo, outras regiões, incluindo especialmente a Mata 
Atlântica, abrigam algumas espécies e subespécies endêmicas para as quais se tem muito 
pouco conhecimento até mesmo de sua biologia básica. H. besckei Ménétriés 1857 
(Figuras 2A e 2B) possui distribuição muito restrita e não se divide em raças geográficas. 
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Típica de locais com altitude superior a 700 metros, ocorre no Sul e Sudeste, com apenas 
um registro (Cardoso 2005) para o Nordeste do Brasil. Em um ramo muito próximo da 
filogenia está H. ethilla Godart 1819, cuja subespécie narcaea (Figuras 3A e 3B) ocorre no 
Sul, Sudeste, Centro-Oeste e Nordeste do país . Em um clado afastado, que inclui somente 
as espécies que executam "cruzamento pupal", está H. erato, cuja subespécie phyllis 
Fabricius 1775 (Figuras 2C e 2D) é mímica de H. besckei e pode ser encontrada em 
abundância desde o Sul até o Nordeste e do Centro-Oeste até a costa litorânea (dados de 
distribuição em Brown 1979).  
Apesar de sua distribuição ser relativamente ampla, não há muitas áreas onde estas 
espécies ocorram em simpatria; fato limitado principalmente pela escassez de H. besckei. 
Mesmo assim, existem espécimes em coleções aos quais se atribuiu o status de híbridos 
entre H. besckei e H. ethilla narcaea, capturados em Santa Catarina (4 indivíduos), São 
Paulo e Rio de Janeiro (1 indivíduo em cada) (ver Mallet et al. 2007 e banco de dados em 
http://www.biomedcentral.com/content/supplementary/1471-2148-7-28-s1/index.html). No 
entanto, nenhum estudo contemplando o comportamento sexual e o isolamento reprodutivo 
nestas duas espécies foi feito até o momento. 
No par formado por H. besckei e H. erato phyllis a hibridação deve ser bem menos 
provável, já que estas divergiram há muito mais tempo. Contudo, outra falha do isolamento 
reprodutivo pode ocorrer entre elas – a interferência reprodutiva, já que estas convergiram 
para o mesmo padrão de coloração das asas. Emsley (1970), em uma pequena nota, relata 
que H. besckei parece ser atraída por H. erato phyllis, com a qual inicia perseguições em 
voo, mas não por H. melpomene melpomene que, ao contrário das duas primeiras, não 
possui a faixa amarela nas asas posteriores. Baseado nestas observações, o autor sugere 
que o amarelo das asas seja o sinal disparador do cortejo mais importante para H. besckei, 
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ao passo que para H. erato phyllis seria o vermelho, como é o caso de H. erato hydara, 
segundo Crane (1955). 
Co-mímicos de Heliconius no Sul do Brasil 
Ainda dentro da família Nymphalidae, porém não mais na subfamília Hliconiinae, existem 
pelo menos mais três espécies que compartilham o padrão de coloração das asas e vivem 
em simpatria com alguma das Heliconius ocorrentes no Sul do Brasil. Eresia lansdorfi 
Godart 1819 (Nymphalinae, Melitaeini) (Figuras 2E e 2F) também apresenta o “padrão 
besckei” (termo que de agora em diante será utilizado para se referir à coloração 
compartilhada por H. erato phyllis, H. besckei, e E. lansdorfi), embora em tonalidades 
diferentes mesmo à visão humana, principalmente na face ventral das asas. Além das 
diferenças em tonalidade, E. lansdorfi é menor do que seus modelos de Heliconius (cerca 
de 5cm de envergadura, contra aproximadamente 7 cm de H. erato e H. besckei), possui 
claras diferenças na forma das asas (apesar de apresentar o aspecto “alongado” típico de 
Heliconius) e no tipo de voo (observações pessoais). E. lansdorfi é encontrada em alguns 
dos mesmos locais onde ocorrem um ou ambos de seus modelos de Heliconius no Sul do 
Brasil, embora em abundância muito mais baixa, e costuma ovipositar sobre plantas da 
família Acanthaceae (Biezanko et al. 1974). Embora haja evidências de que outros 
membros de Melitaeini adquiram proteção química através do sequestro de iridóides de 
plantas na fase larval, as plantas hospedeiras de Eresia não apresentam compostos tóxicos 
(Wahlberg 2001), podendo-se considerar E. lansdorfi um mímico Batesiano. 
As outras duas espécies de ninfalídeos que mimetizam Heliconius do Sul do Brasil 
compartilham o padrão de coloração com H. ethilla narcaea e são ambas classificadas 
dentro da subfamília Danainae, na tribo Ithomiini. Mechanitis lysimnia Fabricius 1807 
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(Figuras 3C e 3D) e Placidina euryanassa C. Felder & R. Felder 1860 são borboletas 
impalatáveis que utilizam solanáceas como plantas hospedeiras (Biezanko et al. 1974) e 
sequestram delas alcalóides pirrolizidínicos (Freitas et al. 1996, Schulz et al. 2004). Ambas 
são menores do que H. ethilla narcaea, tendo a primeira pouco mais de 5 cm de 
envergadura e a segunda não passando de 7 cm, enquanto que H. ethilla narcaea varia de 7 
cm a 9 cm de envergadura. Outras diferenças mais evidentes são a ausência da mancha 
branca mais distal nas asas anteriores de P. euryanassa e o amarelo menos intenso, mais 






Figura 2. Espécies do padrão mimético "besckei". A e B, Heliconius besckei; C e D, 




Figura 3. Espécies do padrão mimético "ethilla". A e B, Heliconius ethilla narcaea; C e D, 







Os problemas e abordagens escolhidos para este estudo 
Cores das asas 
O estudo das cores nos organismos constitui por si só um campo fértil de perguntas e 
respostas para a ciência. Os contextos em que se inserem cada caso particular e as 
idiossincrasias deles resultantes, contudo, fornecem uma variedade ainda maior de 
hipóteses de trabalho, bem como limitações para a sua investigação. O cenário ecológico-
evolutivo de Heliconius em que se insere a coloração – de indivíduos adultos, mais 
precisamente – é o da pressão resultante da mortalidade diferencial por predadores 
visualmente guiados; ou seja, do mimetismo; e ao mesmo tempo é o da pressão resultante 
do sucesso diferencial em se localizar, reconhecer e persuadir indivíduos coespecíficos do 
sexo oposto para fins de reprodução (podemos considerar ainda a termorregulação como 
uma terceira demanda funcional importante relacionada à coloração). A primeira pressão 
seletiva tende a reduzir diferenças entre co-mímicos que possam ser detectadas por seus 
predadores, já a segunda tende a aumentar diferenças que facilitem a discriminação entre 
co-mímicos por uma ou ambas as espécies. 
Para as três espécies de Heliconius do Sul do Brasil acima apresentadas este cenário de 
potencial conflito seletivo se configura em locais de simpatria entre dois ou três membros 
de um mesmo padrão mimético (Figura 4). Outro fator importante neste caso, contudo, 
pode ser a chance de interferência reprodutiva entre H. besckei e H. ethilla narcaea devido 
à sua proximidade filogenética e à chance de hibridação sugerida pela existência de 
indivíduos com coloração intermediária entre ambas. 
Além de todo o conhecimento referente à coloração e à visão dos organismos aqui 
estudados – as borboletas Heliconius – este trabalho também pode usufruir de técnicas 
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recentes desenvolvidas nos campos da colorimetria e da modelagem visual. Desde os 
trabalhos mais pioneiros, principalmente de Endler (e.g. 1990) que delineavam novos 
métodos objetivos para a avaliação de cores levando-se em conta diferentes tipos de visão 
e a natureza ambiente-dependente dos sinais de comunicação, uma série de novas técnicas, 
aliadas a um maior conjunto de dados experimentais (de aves, em sua maioria) e teorias 
desenvolvidas, vem sendo publicada nos últimos anos (e.g. Kelber et al. 2003, Endler et al. 
2005, Endler & Mielke 2005, Stoddard & Prum 2008, Renoult et al. 2013, Delhey et al. 
2015, Kemp et al. 2015). De acordo com a revisão de Kemp et al. (2015), é possível  hoje 
se dividir as pesquisas sobre cores na natureza em termos de duas escolas de perguntas. A 
primeira escola, chamada “top-down”, aborda as cores como uma característica com 
importância ecológica e/ou evolutiva para os organismos portadores, isto é, suas funções 
últimas em termos de sobrevivência e reprodução. A segunda escola, “bottom-up”, procura 
entender as bases proximais da propagação, recepção e percepção das cores. Em última 
análise, pesquisadores “bottom-up” fornecem as bases intelectuais para se desenvolver 
análises de cores e modelos perceptuais, que são por sua vez ferramentas usadas para se 
interpretar resultados de estudos “top-down”. Neste quadro, os autores preveem uma 
oportunidade crescente para se atravessar os limites entre as duas escolas via 
desenvolvimento de hipóteses-chave, embora às vezes imperfeitas, derivadas diretamente 
das considerações de estudos físicos a serem testadas em contextos ecológico-evolutivos. 
Buscando uma reconciliação dos estudos de base perceptiva/sensorial com os estudos 
ecológicos e evolutivos de coloração, Kemp et al. (2015) reconhecem três abordagens 
analíticas discretas na literatura “top-down”: (1) física/espectral, (2) distância perceptual e 
(3) discriminatória. A abordagem física/espectral trata de questões em que a dependência 
de sistemas sensoriais pode ser desconsiderada. Assim, os dados de cores são sumarizados 
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e analisados a partir de suas curvas de reflectância (obtidos através de um 
espectrofotômetro) ao longo do espectro de comprimentos de onda. Existem diversas 
técnicas para se fazer isso, incluindo a integração das curvas ao longo de uma secção do 
espectro, análise de componentes principais (PCA) e análise de segmentos pré-
estabelecidos. Justamente devido à sua independência perceptual, as conclusões de cunho 
ecológico e evolutivo devem ser cautelosas em análises deste tipo. A segunda categoria de 
questões, por outro lado, está interessada em responder quão distantes dois estímulos de 
cores se situam um do outro dentro de um espaço perceptual. Evidentemente, este tipo de 
análise requer o conhecimento das curvas de sensibilidade visual do observador de 
interesse. Tais curvas podem ser obtidas via densitometria epi-microespectrofotométrica 
dos olhos (e.g. Briscoe et al. 2010) ou, mais comumente, estimadas a partir  dos picos de 
sensibilidade (absorbância máxima) de cones do observador de interesse, através de 
modelos fisiológicos quantitativos pré-estabelecidos. Este nível de informação torna 
possível, por exemplo, plotar a reflectância espectral de objetos dentro de um “espaço de 
cores baseado na captura de fótons”, um tipo de diagrama de cromaticidade. Tais 
diagramas representam as cores de acordo com o estímulo relativo de diferentes tipos de 
fotorreceptores. Tricromatas, como humanos não-daltônicos, possuem três tipos de cones. 
Desta forma, nosso diagrama de cromaticidade consiste no espaço bidimensional 
delimitado pelos valores de absorbância máxima de cada um destes cones. Para algumas 
borboletas e aves que possuem quatro tipos de cones, portanto, este espaço é 
tridimensional (Figura 5). Como a representação se dá em termos do estímulo relativo dos 
cones (da mesma forma que a percepção das cores), um ponto situado no centro 
geométrico destes diagramas corresponde a um estímulo acromático, isto é, preto, branco 
ou cinza, dependendo da intensidade (brilho) do sinal. Por outro lado, quanto maior a 
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distância do centro e mais próximo de um dos vértices do espaço, maior a saturação da cor. 
O matiz, por fim, corresponde ao ângulo (ou dois ângulos, em um espaço tridimensional) 
que o ponto referente ao estímulo forma com a origem acromática. Assim, uma cor dentro 
do espaço de cores com n classes de cones pode ser descrita por meio de um conjunto de 
coordenadas em número igual a n-1 (duas para tricromatas e três para tetracromatas, por 
exemplo). Uma propriedade bastante útil de espaços de cores consiste na possibilidade de 
se calcular a distância euclidiana entre dois pontos ou, no caso de uma amostragem com 
múltiplos pontos, a área de interseção entre dois conjuntos. Dada a analogia muito próxima 
do estímulo relativo de cones em um espaço de cores e o modo como se dá o 
processamento neural visual, estas informações podem ser confiavelmente interpretadas 
em termos de discriminabilidade (para mais detalhes sobre “espaços de cores”, ou 
“diagramas de cromaticidade”, ver Endler & Mielke 2005 ou Stoddard & Prum 2008). A 
terceira categoria de análises, ditas “discriminatórias” de fato, busca responder se dois 
estímulos podem ser diferenciados por um observador específico. O modelo mais utilizado 
é o limitado pelo ruído do receptor (“receptor-noise-limited model) de Vorobyev & Osorio 
(1998), onde as diferenças entre dois estímulos de cores são representados em unidades de 
diferenças apenas notáveis, ou JND’s (“just noticeable differences”). Um JND 
corresponde aproximadamente ao mínimo de diferença requerido para produzir uma 
variação detectável por um dado receptor. Este valor é estabelecido empiricamente ou é 
previsto em termos do número de desvios padrão separando dois estímulos. A aplicação 
efetiva deste modelo, contudo, requer considerações específicas como iluminação do 





Figura 4. Possibilidades de interferência reprodutiva entre as espécies de ninfalídeos deste 
estudo devido ao mimetismo (setas cheias) ou à proximidade filogenética (seta tracejada). 
 
 
Figura 5. “Espaço de cores” para visão tetracromática. Cada vértice representa o estímulo 
máximo que pode ser captado pelos cones de ondas curtas (S), médias (M), longas (L) e 
UV. As duas qualidades das cores, matiz (hue) e saturação (chroma) podem ser estimadas 




O tipo de descriminação visual investigado neste estudo não pode ser diretamente 
relacionado com as informações provenientes das análises físico-sensoriais, pois enquanto 
naquelas parte-se da reflectância de cores isoladas, neste as cores são apresentadas no 
contexto de padrão, isto é, arranjadas espacialmente com os demais componentes sobre a 
superfície das asas. Contudo, optamos por explorar a possibilidade de conflito de sinais 
entre co-mímicos justamente a partir do padrão de coloração, do mesmo modo que os 
demais trabalhos com Heliconius já realizados; em primeiro lugar, para fins de comparação 
com aqueles, em segundo lugar, para permitir uma inferência mais confiável no contexto 
natural do encontro entre indivíduos, e por fim, devido à metodologia baseada na 
construção de modelos com asas que já havia se mostrado promissora em trabalhos 
anteriores. 
A metodologia aqui utilizada, baseada em modelos “iscas” construídos com asas reais e 
expostos de forma pareada, heteroespecífico e coespecífico (detalhes no artigo 
correspondente), possui a vantagem de isolar todo sinal visual que pode ser recebido pelos 
indivíduos avaliados, isto é, padrão de coloração e forma das asas, desprezando-se 
componentes químicos e comportamentais. Além da comparação quantitativa da 
atratividade exercida pelos modelos de um mesmo experimento sobre os machos de uma 
mesma espécie (o objetivo principal) também foi do interesse desta abordagem comparar a 
eficácia da discriminação entre diferentes espécies, ou seja, entre diferentes experimentos. 
Comportamento de corte 
A corte pode ser definida como “a parte da sequência de acasalamento (tipicamente, mas 
não exclusivamente antes da cópula) em que macho e/ou fêmea estão de frente um para o 
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outro e respondendo um ao outro, pelo menos um deles sexualmente e positivamente” 
(Alexander et al. 1997). O cortejo e as estruturas com ele envolvidas são também o 
principal alvo da seleção para o isolamento reprodutivo comportamental, a mais importante 
barreira ao cruzamento entre espécies segundo Mayr (1963). Os rituais de corte de 
borboletas já despertavam a curiosidade de naturalistas, contudo, antes mesmo de se 
atribuir a eles um papel na especiação; quando no máximo se especulavam relações entre 
este comportamento e as cores, muitas vezes mais vistosas nos machos (Darwin 1871). 
Atualmente, há um bom número de evidências para a função da corte em animais tanto na 
escolha (Andersson 1994) quanto no reconhecimento de parceiros; ou seja, para a seleção 
sexual e o isolamento reprodutivo. 
Diferenças interespecíficas na coloração ou no cortejo têm sido demonstradas como tendo 
grande importância para o reconhecimento específico em borboletas (Silberglied 1984, 
Fordyce et al. 2002, Pinzari & Sbordoni 2012); e mesmo estudos de etologia comparada 
podem revelar diferenças, qualitativas ou quantitativas, muitas vezes sutis, em 
componentes da corte entre espécies próximas (Tinbergen 1972, Friberg et al. 2008). Tais 
estudos descritivos comparados, e as diferenças neles detectadas, são muitas vezes a fonte 
de hipóteses mais precisas para serem testadas experimentalmente, como o significado de 
determinada postura ou movimento, ou a natureza do sinal sendo emitido em uma fase do 
cortejo, por exemplo.  
Apesar de seu destaque como organismo de estudo em biologia evolutiva, no que diz 
respeito ao comportamento reprodutivo as pesquisas com Heliconius têm sido focadas 
quase exclusivamente na atração de machos por diferentes fenótipos de fêmeas (Merril et 
al. 2015). Até o momento, apenas duas subespécies de H. erato tiveram seu 
comportamento de corte descrito em detalhes (Crane 1955, Klein & Araújo 2010). O 
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presente estudo, assim, expande as informações relativas ao cortejo, principalmente com 
finalidade comparativa, para a espécie mimética, porém distante evolutivamente, H. 
besckei e a não mimética, mas próxima evolutivamente de H. besckei, H. ethilla narcaea. 
O posicionamento filogenético destas três espécies simpátricas somado ao mimetismo 
entre apenas duas delas fornece uma pergunta importante passível de contribuição advinda 
da biologia comparada: a maior divergência no ritual de corte se deu entre as espécies 
filogeneticamente próximas porém com diferentes padrões de coloração ou entre as 
fenotipicamente próximas mas distantemente aparentadas? A convergência entre co-
mímicos em outros traços que não a coloração, como forma das asas (Jones et al. 2013), 
comportamento de voo (Srygley 1999) e nicho ecológico (Elias et al. 2008), sugere a 
possibilidade de convergência também no comportamento de corte, seja este diretamente 
selecionado ou ao menos como consequência secundária de convergência morfológica e 
locomotora. 
 
Figura 6. Inter-relações que podem ocasionar trade-offs entre os produtos da seleção para 
mimetismo e da seleção para reconhecimento específico em borboletas através de suas 





Este estudo visa identificar consequências custosas (trade-offs) da evolução do mimetismo 
em borboletas do Sul do Brasil decorrentes de duas pressões ecológicas potencialmente 
conflitantes: a seleção natural convergente para defesa antipredatória e a seleção natural 
divergente para o reconhecimento específico.  
Este trabalho também contribui para ampliar a caracterização da variabilidade fenotípica 
nas borboletas Heliconius. As Heliconius podem ser consideradas hoje um grupo de 
destaque em termos de suas contribuições para a compreensão de processos evolutivos 
formadores e mantenedores da diversidade biológica (Merrill et al. 2015); contudo, há 
grandes lacunas de informações para espécies e populações da região Sul do Brasil. 
 Objetivos específicos: 
1. Comparar as cores das asas de três espécies de Heliconius e de co-mímicos simpátricos 
através de colorimetria e da sua percepção em diferentes modelos visuais, verificando as 
possibilidades de discriminação tanto por coespecíficos quanto por predadores. 
2. Medir a eficácia da coloração das asas como sinal mediador do reconhecimento 
específico para os machos de cada uma das três espécies de Heliconius em dois pares 
miméticos, um intragenérico e outro intergenérico, bem como entre duas espécies não 
miméticas mas filogeneticamente próximas. 
3. Descrever os comportamentos de corte de Heliconius ethilla narcaea e H. besckei e 
analisá-los comparativamente entre si e com H. erato phyllis (já descrito em trabalho 
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Síntese dos resultados 
1. O mimetismo entre Heliconius erato e H. besckei é muito mais pronunciado em termos 
de indiscriminabilidade visual do que os mimetismos intergenéricos analisados, sendo 
também o único par com todas as cores indiscrimináveis entre as espécies para um tipo 
de predador – as aves com visão tipo-V. 
2. O amarelo, principalmente na face dorsal das asas, é o principal candidato dentre as 
cores para sinal críptico de reconhecimento específico entre H. erato e H. besckei. O 
vermelho, por outro lado, é inviável como sinal de discriminação, principalmente pelas 
próprias borboletas. 
3. Entre H. erato ou H. besckei e Eresia lansdorfi a única cor com baixa 
discriminabilidade é o vermelho da face ventral das asas. 
4. Entre H. ethilla e Mechanitis lysimnia ou Placidina euryanassa o amarelo dorsal 
também é o mais provável sinal de reconhecimento específico pelas borboletas 
Heliconius, mas com uma amplitude muito maior de discriminabilidade nestes pares do 
que no par intragenérico (item 2). Esta diferença no amarelo é reduzida em quase cinco 
vezes entre M. lysimnia e P. euryanassa. 
5. O sistema visual tetracromático de borboletas é o que melhor discrimina as cores entre 
pares miméticos quando um ou ambos os membros possuem este tipo de visão, 
enquanto que o único caso em que uma cor é mais bem discriminada pelo sistema 
tricromático ocorre no par em que ambos os membros possuem este tipo de visão. 
6. Os oil droplets das aves não implicam em uma melhora significativa na discriminação 




7. Os sinais visuais (modelos de borboletas isentos de sinais químicos) são suficientes 
para atrair a atenção de machos coespecíficos e provocar tentativas de interação. 
8. Os machos de H. besckei não discriminam visualmente entre coespecíficos e co-
mímicos de H. erato, sendo inclusive levemente mais atraídos pela coloração de H. 
erato do que pela de sua própria espécie. 
9. Os machos de H. erato também não discriminam visualmente entre coespecíficos e co-
mímicos de H. besckei, não apresentando nenhum tipo de preferência. 
10. O isolamento reprodutivo entre H. besckei e H. ethilla a partir da coloração das asas é 
assimétrico. Os machos da segunda espécie apresentam um grau de preferência pelo 
padrão coespecífico consideravelmente menor do que os da primeira. 
11. Os machos de H. ethilla não são capazes de discriminar entre coespecíficos e co-
mímicos de Mechanitis lysimnia a partir de diferenças na coloração das asas. 
12. A composição e estrutura da corte de H. erato, H. besckei e H. ethilla apresentam as 
mesmas composição e estrutura gerais. 
13. A exposição das androcônias é o único comportamento dos machos necessário para a 
aquisição da cópula nas três espécies. 
14. As fêmeas de H. erato possuem pelo menos uma unidade comportamental exclusiva 
da espécie em seu repertório, possivelmente relacionada com a emissão do 
antiafrodisíaco. 
15. A análise comparada de unidades comportamentais sugere uma convergência 
comportamental entre H. besckei e H. erato e uma maior semelhança entre H. ethilla e 
Dryas iulia, uma espécie mais basal, possivelmente relacionada com regimes seletivos 




Trade-offs na evolução de sinais: os casos de Heliconius  
A caracterização físico-sensorial das cores das asas apresentada no primeiro artigo deste 
estudo fornece uma base sólida para se procurar por diferenças que possam ter relevância 
ecológica para as os organismos envolvidos com a emissão e/ou a recepção destes sinais. 
Dentre estes organismos estão, logicamente, os próprios portadores das cores, os quais 
devem ser compreendidos em quatro diferentes contextos: (1) como sinalizador 
intraespecífico (i.e., para parceiros em potencial), (2) como sinalizador para presas em 
potencial, (3) como sinalizador para indivíduos que compartilham destes ou de outros 
sinais de comunicação (i.e, co-mímicos ou espécies próximas filogeneticamente) e (4) 
como receptores dos mesmos sinais, emitidos por indivíduos coespecíficos. Estes quatro 
contextos, como se percebe, acrescentam mais duas categorias de organismos envolvidos 
com a emissão e/ou recepção das cores das asas, além dos próprios portadores das cores: 
borboletas de outras espécies, principalmente co-mímicos, e predadores visualmente 
guiados. A interpretação dos dados da caracterização físico-sensorial dentro deste cenário 
complexo deve ser guiada, ainda, pelas diferentes pressões seletivas resultantes de cada 
situação sinalizador-receptor. Torna-se indispensável, neste momento, uma avaliação, 
ainda que provisória, da importância relativa de cada pressão seletiva. Por um lado, têm-se 
os custos resultantes de falhas no isolamento reprodutivo etológico – a interferência 
reprodutiva. Apesar da relativamente bem conhecida consequência extrema da 
interferência reprodutiva em Heliconius – a hibridação (Mallet et al. 2007, Naisbit et al. 
2002), até o momento não foi feita uma estimativa dos custos do assédio sexual 
interespecífico para machos e fêmeas. De qualquer modo, as principais possibilidades de 
formas pelas quais estes custos se dariam são a redução de tempo e energia despendidos 
(1) na procura e cortejo de fêmeas coespecíficas pelos machos, (2) na procura por plantas 
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hospedeiras para oviposição pelas fêmeas e (3) na procura por fontes de alimentação 
(néctar e pólen) por ambos os sexos. Por outro lado, têm-se os custos resultantes de 
imperfeições no mimetismo. Kikichi & Pfennig (2013) discutem 11 hipóteses não 
excludentes para a persistência de imprecisões do mimetismo na natureza, agrupadas em 
quatro categorias mais abrangentes de explicação: (1) a imperfeição é na verdade um 
artefato da percepção humana, irrelevante para os receptores dos sinais do mimetismo, isto 
é, os predadores; (2) restrições genéticas ou de desenvolvimento, que impedem uma 
resposta para a seleção sobre o melhoramento do mimetismo; (3) seleção relaxada, onde o 
mimetismo imperfeito é tão bom quanto o mimetismo perfeito; e (4) trade-offs, onde o 
mimetismo imperfeito é localmente mais adaptativo do que o mimetismo perfeito. O tipo 
de análise que fizemos no primeiro artigo deste estudo, levando-se em consideração a 
perceptibilidade das cores por diferentes sistemas visuais, elimina automaticamente a 
primeira categoria, de modo que nos deteremos agora às outras três. É importante notar que 
a segunda categoria, que ocorre quando, por exemplo, não há variação genética suficiente 
na população para se atingir uma maior precisão mimética, é mais provável quanto maior a 
distância filogenética entre as espécies envolvidas. Dentre os casos que analisamos, 
portanto, torna-se menos aplicável ao par intragenérico do que aos demais, sendo 
provavelmente parte da explicação, no mínimo, das diferenças encontradas entre estes dois 
grupos. De acordo com a hipótese da seleção relaxada, espera-se uma menor precisão 
mimética quanto maior for a abundância da espécie modelo e a razão entre custos 
(toxicidade, agressão, tempo de manuseio) e benefícios (ganho calórico) para o predador 
de se atacar a espécie modelo. Para nossos propósitos, é relevante que consideremos a 
classificação mais recente do espectro do mimetismo, onde se inclui a categoria quasi-
Batesiano (Speed 1993, Speed 1999, Balogh et al. 2008). De acordo com essa 
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classificação, o grau de defesa (p. ex. toxicidade) pode diferir mesmo entre co-mímicos 
Müllerianos, o que pode acarretar preferências dos predadores por uma ou outra espécie, 
bem como uma desvantagem do mimetismo para a espécie melhor protegida caso os 
predadores não consigam discriminá-las (do mesmo modo que um ‘modelo’ Batesiano). 
Assim, no cenário da seleção relaxada, quanto pior for uma espécie como presa e quanto 
mais abundante ela for, menor é será a abundância da espécie menos protegida e 
consequentemente menor será a pressão seletiva para perfeição do mimetismo, pois apenas 
uma pequena fração da população da espécie menos protegida será atacada. Esta mesma 
situação pode ainda gerar uma “corrida” fenotípica da espécie mais protegida para divergir 
de seu mímico, potencializando ainda mais a imperfeição do mimetismo. Nas espécies que 
analisamos, apesar de nenhum estudo ter sido feito neste sentido, pelo menos uma 
diferença de qualidade como presas pode ser inferida: o tamanho corporal. As três espécies 
de Heliconius são consideravelmente maiores do que Placidina euryanassa e, 
principalmente, do que Mechanitis lysimnia e Eresia lansdorfi. Esta diferença é ainda mais 
pronunciada entre H. ethilla, a maior dentre as três Heliconius, e M. lysimnia. 
Independentemente de outras características, portanto, as Heliconius proveriam maior 
ganho calórico do que seus mímicos e co-mímicos intergenéricos, o que por fim pode 
resultar em limitações para uma maior sobreposição de seus padrões de coloração. 
Sete das 11 hipóteses selecionadas na revisão de Kikichi & Pfennig (2013) foram 
agrupadas na categoria ‘trade-offs’. Dentre estas se encontra a hipótese do ‘deslocamento 
de caracteres’, onde a imprecisão do mimetismo reflete um compromisso entre a seleção 
convergente mediada pelos predadores e a seleção divergente mediada pela competição por 
algum tipo de recurso. Estes recursos podem ser ‘fêmeas que emitem um sinal atrativo’, 
por exemplo, configurado na forma de interferência reprodutiva por confusão de sinais, 
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como já discorrido ao longo deste trabalho e demonstrado em Heliconius (Estrada & 
Jiggins 2008). Esta sobreposição de vias de comunicação, assim, pode gerar diferenças 
entre mímico e modelo ou entre co-mímicos, diminuindo a precisão do mimetismo. Nossas 
análises físico-sensoriais a princípio corroboraram a hipótese que vem sendo defendida 
recentemente de que as Heliconius desenvolveram paralelamente visão (tetracromática) e 
cor (o amarelo peculiar) como um canal privado de comunicação compatível com a 
sobreposição de padrões de coloração requerida para o mimetismo. Na verdade, 
encontramos uma maior discriminabilidade para esta cor também entre co-mímicos dentro 
do gênero, o que não era esperado, dado o compartilhamento do mesmo tipo de pigmento 
amarelo, com a ressalva de poder ser um subproduto da acuidade visual para discriminar 
qualquer diferença, mesmo intragenérica, na faixa de comprimentos de onda emitidos por 
este pigmento. Apesar disso, não havia até o momento nenhum teste comportamental que 
avaliasse o real uso de diferenças crípticas na coloração para o reconhecimento específico. 
Neste trabalho foi feita esta avaliação, a partir da qual não se encontrou suporte para a 
hipótese. É possível que o único par intergenérico analisado aqui neste quesito – entre H. 
ethilla e Mechanitis lysimnia – possa ser um caso excepcional em que as pressões para 
maior eficiência do reconhecimento específico não tenham sido fortes o suficiente para 
sobrepujar as pressões para aperfeiçoamento da similaridade nas cores. No entanto, 
demonstramos também que os machos de H. ethilla são consideravelmente atraídos até 
mesmo pela coloração de H. besckei, que não é co-mímica. Tal constatação leva a crer que 
níveis superiores (i.e. psicológicos, e não apenas fisiológicos) de discriminação sejam mais 
relaxados em H. ethilla. Independentemente da existência de diferenças perceptíveis nas 
cores e do aparato visual mais adequado para este fim, outros fatores seletivos podem ter 
atuado no sentido de diminuir a dependência de sinais visuais para o reconhecimento de 
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parceiros em H. ethilla, talvez discriminando entre coespecíficos e co-mímicos por vias 
químicas (Merot et al. 2015). Alternativamente, os machos podem utilizar uma estratégia 
menos criteriosa de localização de parceiros, abordando indiscriminadamente (em algum 
grau) borboletas que se enquadram em uma categoria fenotípica mais genérica. De fato, 
machos de Heliconius das três espécies já foram observados diversas vezes abordando, 
perseguindo e cortejando (incluindo tentativas de acoplamento genital) fêmeas de uma das 
outras duas espécies em cativeiro (observações pessoais). Além de sinais químicos, 
portanto, torna-se cada vez mais claro que as fêmeas possuem um papel fundamental no 
isolamento reprodutivo entre estas espécies. Algumas posturas de rejeição, bem como 
fugas, registradas durante o estudo do terceiro artigo podem ser a última barreira na 
sequência temporal de sinais de reconhecimento pelos machos, caso os demais falhem. 
Para que isto ocorra, contudo, torna-se novamente necessário algum tipo de sinal de 
reconhecimento específico, mas desta vez emitidos por machos e recebidos por fêmeas, 
como já sugerido também pelos resultados de Merot et al. (2015). A necessidade da 
exposição das androcônias como requisito mínimo e última etapa da corte nas três espécies 
verificada aqui e em um estudo anterior (Klein & Araújo 2010) também vai de encontro 
com esta importância da comunicação química no sentido de macho para fêmea e sugere 
seu papel na manutenção do isolamento reprodutivo.  
A análise detalhada da corte nas três espécies centrais deste trabalho gera muito mais 
perguntas do que respostas, o que não está em completo desacordo com o pretendido. 
Como discorrido na introdução do terceiro artigo, estudos de etologia descritiva e 
comparada (assim como de história natural) servem muitas vezes para fundamentar 
hipóteses específicas a serem verificadas com outras abordagens posteriormente. Na 
verdade, a ideia de convergência comportamental entre mímicos, explorada no artigo em 
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questão, surgiu após as primeiras observações da corte de H. besckei e de H. ethilla, já 
tendo conhecida a corte de H. erato. Caso se confirme uma relação entre forma das asas, 
tipo de voo e comportamento de corte, o passo seguinte mais importante é procurar por 
uma relação entre a forma das asas e a convergência mimética entre estas espécies.  
Considerações finais e perspectivas 
Apesar de sua partição baseada em três diferentes abordagens – físico-sensorial, etológica 
experimental e etológica comparada – este estudo esteve o tempo todo de seu 
desenvolvimento amparado em uma estrutura integrada muito mais ampla, ainda que 
intuitiva, entre diversas disciplinas das ciências biológicas, estando mais próximas do 
‘núcleo’ as ecologias sensorial, comportamental e evolutiva. As ideias apresentadas aqui, 
como tratam de interações entre espécies, tem implicações que podem ser expandidas para 
a compreensão da organização de comunidades e de processos de especiação. Faltam 
muitos ‘tijolos’, no entanto, para se alcançar algumas conclusões com maior confiança. É 
olhando para estudos anteriores a este e para as perspectivas geradas a partir deste, 
portanto, que se consegue tirar maior proveito dos resultados. Alguns se convertem na 
contradição (ou na exceção) de hipóteses que vêm sendo defendidas, ou lhes providenciam 
novas evidências; outros, ainda, geram novas perguntas ou redirecionam e aproximam o 
olhar para aspectos até então despercebidos. Acreditamos que este trabalho contribui 
também para diminuir a lacuna existente para as borboletas Heliconius da região Sul do 
Brasil. Tratam-se não apenas de populações diferentes, mas também espécies e ambientes 
únicos. É notável, inclusive, a falta que estudos da biologia básica e de história natural 
destas espécies faz para iluminar a leitura dos dados que encontramos. 
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A análise da forma das asas das três espécies, já digitalizadas, era a quarta abordagem a ser 
assumida nesta tese. Contudo, por imprevistos surgidos no último ano não foi possível 
realizá-la. Da mesma forma, fatores diversos, principalmente relacionados a dificuldades 
de criação de Heliconius besckei em viveiro, impossibilitaram um maior aprofundamento 
na investigação do seu comportamento de corte. Estas duas, assim, são as primeiras etapas 
a serem retomadas após este estudo, dando-lhe continuidade. Por fim, têm-se o que 
acredito ser um subproduto de praticamente toda pesquisa científica, bem como da simples 
atenção natural à nossa volta: observações casuais. Anotações referentes a horários e locais 
de captura de todos os indivíduos que de alguma forma entraram neste estudo, bem como 
comportamentos e interações ocorridas em campo ou viveiro podem ser olhadas com mais 
atenção e, eventualmente, exploradas com novas observações, para então serem 
compartilhadas. 
Durante o desenvolvimento deste doutorado também foram co-orientados por mim dois 
estudantes de iniciação científica das Ciências Biológicas da UFRGS. Seus trabalhos de 
conclusão de curso, embora não diretamente relacionados, tratam de problemas incluídos 
na temática geral aqui apresentada – coloração mimética e reconhecimento específico em 
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Dimorfismo sexual e reconhecimento de parceiros em Heliconius ethilla narcaea 
(Lepidoptera, Nymphalidae) 
 

















Capacidade visual no reconhecimento de parceiros a partir do dimorfismo sexual de 
coloração em Heliconius ethilla narcaea. 
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